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Žába Xenopus laevis je významným modelovým organismem ve vývojové biologii, buněčné 
biologii a fyziologii. Oocyty tohoto obojživelníka jsou využívány například pro studium 
mechanismů oogeneze či studium membránových proteinů. Během oogeneze dochází 
k ustanovení animálně-vegetální osy s asymetrickým rozložením determinantních molekul 
ovlivňující správný vznik embrya a tělních os. Cílem této práce je poskytnout přehled 
transportních mechanismů vedoucích k tomuto asymetrickému rozložení molekul (především 
mRNA) a organel do animálního a vegetálního pólu a jejich regulaci.  
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A frog Xenopus laevis is an important model organism used in developmental and cell biology 
and physiology. Oocytes of this species are frequently used for study of mechanisms of 
oogenesis and membrane proteins. Through oogenesis an animal-vegetal axis is established 
by asymmetric distribution of determinant molecules which are important in embryogenesis 
and establishment for another body axes. The main aim of this thesis is to overview transport 
mechanisms for establishment of asymmetric molecule (especially mRNA) and organelles 
asymmetry to animal and vegetal poles and their regulation. 
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Vg1RBP Vg1 RNA-binding protein Vazebný protein pro mRNA Vg1 
Wnt signalizace Wingless/Int-1 signalization Wingless/Int-1 signalizace 
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Xenopus laevis, neboli drápatka vodní, je obojživelník spadající do čeledi Pipidae, hojně 
využívaný jako modelový organismus. Její genom je allotetraploidní složený ze dvou odlišných 
subgenomů S a L (Session et al., 2016). I další zástupce stejné čeledi Pipidae, Xenopus tropicalis 
(drápatka tropická) neboli také Silurana tropicalis, je v dnešní době čím dál tím více 
využívaným modelovým organismem. Genom žáby Xenopus tropicalas je ovšem diploidní, na 
rozdíl od tetraploidní Xenopus laevis. Drápatka vodní a to její dospělci, oocyty i embrya, jsou 
v laboratořích využívány již od počátku 20. století a za tu dobu došlo na těchto obojživelnících 
k mnohým průlomovým objevům od objevu mnoha genů potřebných pro vývoj embryí, objevu 
organizátoru dorzálního rtu blastosporu (nebo také Spemannova organizátoru) až po 
objasnění základních signalizačních kaskád nejen embryologie jako je BMP signální dráha a 
Wnt signalizační kaskáda a s tím spojený objeven β-kateninu (Blum and Ott 2018).  
Pro oocyty drápatky vodní je typické rozlišení pólů oocytů na pól animální a vegetální již 
v průběhu oogeneze. Jedná se především o rozdílné složení jednotlivých pólů z hlediska 
molekul a struktur oocytu. Tuto asymetrii můžeme pozorovat i pouhým okem. Tmavý animální 
pól obsahuje pigmentová granula (melanosomy) zatímco ve světlém vegetálním pólu je 
skladován žloutek (ve formě žloutkových granul) a žloutkové proteiny (Danilchik and Gerhart, 
1987). Obecně lze říci, že ektoderm zahrnující hlavně kůži a nervový systém vzniká 
v embryogenezi z buněk animálního pólu a vegetální pól dává vznik endodermu (Dale and 
Slack, 1987) a primordiálním zárodečným buňkám. Ke vzniku mesodermu dochází díky 
kombinaci interakcí mezi gradienty molekul vegetálního a animálního pólu, signály z těchto 
pólů i pro mesoderm specifickými faktory (Nieuwkoop, 1969).  
Dalšími osami tvořící se po oplození a během embryogeneze jsou asymetrická dorzo-ventrální 
osa, anterior-posteriorní osa a pravo-levá osa. Dorzo-ventrální osa vzniká po průniku spermie 
do animální polokoule oocytu a to po události zvané kortikální rotace, kdy dojde pomocí 
mikrotubulů k posunu kortexu o cca 30° vzhledem k cytoplazmě (Vincent and Gerhart, 1987; 
Elinson and Rowning, 1988) a tím důležitému posunu dorzálních faktorů (molekul podstatných 
pro tvorbu dorzální strany embrya po oplození). Osa pravo-levá vzniká při prvním rýhování, 
kdy z původní buňky oocytu vznikají buňky 2 a je při dalším rýhování charakteristická 
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především asymetrickým rozložením některých ATPázových pump v jednotlivých buňkách, 
které tak ovlivňují a odlišují pravou a levou část embrya (Levin et al., 2002).  
Cílem této práce je především popsat základní struktury a molekulární mechanismy vzniku 
animálně-vegetální osy z pohledu jednotlivých organel a molekul (a to především mRNA) z 
hlediska oogeneze a to včetně pohledu na regulaci rozmístění molekul podle této osy až do 
brzké embryogeneze.  
2 Oocyty Xenopus laevis 
Oocyty žáby Xenopus laevis, jakožto jednoho z modelových organismů, jsou v dnešní době 
hojně využívány v mnoha odvětvích. Jelikož jsou tyto oocyty snadné ke kultivaci, poměrně 
velké (>1,2 mm) a dobře prostudované, lze je využít k mnohým embryologickým a 
molekulárně-genetickým výzkumům (Sun et al., 2014). Především k výzkumu metabolických 
drah, cytoskeletu, struktury a funkčnosti proteinů i jiných živočišných druhů pomocí 
mikroinjekcí mRNA do oocytu a jejich následné exprese aparátem oocytu (Field et al., 2017; 
Aguero et al., 2018; Marchant, 2018).  
Po dokončení sekvenace celého genomu X. laevis bylo nalezeno mnoho ortologních genů 
k lidským genům zapříčiňujících u člověka mnohá onemocnění (Blum and Ott 2018). Poměrně 
nově se využívají oocyty Xenopus laevis i ke studiu vlastností nádorových buněk a onkogeneze. 
Jejich podobnost spočívá především v obdobných transkripčních faktorech a shodných 
základních signálních drahách jako BMP signalizaci, Wnt kaskádě či Notch signalizaci (Hardwick 
and Philpott 2015). Dále jsou využívány pro výzkum účinku některých léků (Cheikh et al., 2019) 
nebo při studiu nejrůznějších poruch CNS u člověka (Zeng et al., 2020) například díky možnosti 
studovat proteiny v jejich nativní i amyloidní konformaci, která je u člověka podkladem pro 
vznik Huntingtonovi a Alzheimerovi choroby (Hayes and Weeks, 2016). Mohou také sloužit 
k porozumění a srovnání oogeneze a embryogeneze jiných skupin živočichů, jelikož u mnoha 
druhů nalezneme homologické informační molekuly a proteiny k molekulám drápatky 
(Pocherniaieva et al., 2018). Příkladem těchto druhů mohou být například Drosophila 
melanogaster, Danio rerio (Krishnakumar et al., 2018), někteří jeseteři (Pocherniaieva et al., 
2018) i člověk (De Domenico et al., 2015; Blum and Ott, 2018). 
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2.1 Stádia oogeneze 
Oogenezi X. laevis až do okamžiku oplození můžeme rozdělit na celkem 6 stádií s rozdílným 
složením informačních molekul a proteinů, odlišnou pigmentací a velikostí. Toto základní 
třídění bylo zavedeno již v roce 1972 (Dumont, 1972) a do nynější doby se stále používá (viz 
Obr.1).  
 
Obr 1: Stádia oogeneze Xenopus laevis podle Dumonta; rozdělení jednotlivých stádií 
s odpovídajících schématem a příslušnou velikostí v µm; ve stádiu I-III je bílou kruhovitou strukturou 
značen zárodečný váček, v dalších stádií je značeno kruhovitou strukturou barvy příslušného 
animálního pólu;  ve stádiu I šedě značen mitochondriální oblak; ve stádiích IV-VI rozdělení pólů na 
tmavý animální a světlý vegetální pól; Převzato a upraveno podle (Mowry, 2020). 
 
Stádium I je charakteristické svou průhlednou cytoplazmou, velkým germinálním/zárodečným 
váčkem dosahujícím skoro celé výplně oocytu a počínajícím vznikem tzv. mitochondriálního 
oblaku. Pojmem zárodečný váček se označuje jádro nematurovaného oocytu. Pro stádium II 
je naopak charakteristická bílá barva celého oocytu a formování vitelinní membrány. 
V premelanosomech se již v tomto stádium nachází nízká koncentrace melaninu, který začíná 
viditelně zbarvovat oocyt až ve stádiu III, kdy se zprvu stejně zabarví oocyt celý (až na místo 
přiléhající ke stěně vaječníku, kde je pigmentace větší) (Dumont, 1972). Začíná tedy postupná 
pigmentace animálního pólu a tvorba a přesun žloutku a žloutkových proteinů do pólu 
vegetálního (Danilchik and Gerhart, 1987).  
K již pouhým okem viditelné diferenciaci na animální a vegetální pól dochází ve stádiu IV, kdy 
se jako animální pól označuje tmavá polokoule. V dalším stádiu V se jádro začíná lehce 
vychylovat ze středu oocytu do animální polokoule a premelanosomy maturují v melanosomy. 
Jako stádium VI se označuje stádium, kdy jsou oocyty již zcela připraveny k maturaci a oplození 
a dosahují velikosti až 1200-1300 µm. Pro toto poslední stádium je také typický tzv. 
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ekvatoriální pás, který je nepigmentovaný. Nachází se mezi animálním a vegetálním pólem a 
může měřit až 0,2 mm (Dumont, 1972). 
Nematurované oocyty ve stádiu VI jsou zastaveny v profázi prvního meiotického dělení a 
mohou tak setrvat až několik let do doby, než dojde k jejich maturaci iniciované steroidním 
hormonem progesteronem produkovaným okolními folikulárními buňkami. Při této maturaci 
oocyty dokončí meiozu I, dojde k vypuzení prvního pólového tělíska a k tzv. rozpadu 
zárodečného váčku (GVBD, germinal vesicle breakdown). Posléze jsou oocyty opět zastaveny, 
tentokrát v metafázi druhého meiotického dělení. K dokončení druhého meiotického dělení 
dochází až po oplození spermií (Sato and Tokmakov, 2020).  
2.2 Struktura oocytů 
Oocyty obsahují obdobné základní organely jako somatické buňky, ale zároveň i některé pro 
ně typické jako žloutkové váčky, mitochondriální oblak a zárodečná granula (Dumont, 1972; 
Bement et al., 2003). Dochází i k asymetrickému rozložení některých organel: jádro se 
v průběhu oogeneze přesouvá do animálního pólu, naopak mitochondrie, endoplazmatické 
retikulum a Golgiho komplex se částečně stanou součástí mitochondriálního oblaku ve 
vegetální polokouli oocytu (Dumont, 1972; Chang et al., 2004; Sindelka et al., 2008).  
Endoplazmatické retikulum je zprvu rovnoměrně rozprostřeno kolem jádra navázané na 
animální i vegetální část jaderné membrány. Během oogeneze se endoplazmatické retikulum 
na animální straně jádra nemění, zatímco endoplazmatické retikulum asociované 
s mitochondriálním oblakem je časnou drahou přesouváno k vegetálnímu kortexu (Terasaki et 
al., 2001). Mitochondrie oocytu se nenachází pouze v mitochondriálním oblaku, ale i v jiných 
částech oocytu, které jsou s oblakem spojeny, například v perinukleárním prostoru, kde tvoří 
tzv. perinukleární agregáty či ve zbytku cytoplazmy (Heasman et al., 1984). Důležitou částí 
oocytu je i tzv. kortex nacházející se po celém povrchu oocytu. Jako kortex je označována 
většinou perifierie oocytu: cytoplazmatická membrána a v ní končící konce cytoskeletu jakožto 
podporující struktury pod membránou. Na kortex přiléhá subkortikální matrix složený z 
molekul a struktur (mitochondrií, pigmentových a žloutkových granul), které jsou v ní 
zakotveny (Ryabova et al., 1986). Transport a zachycování molekul do kortexu probíhá 
transportními drahami přiblíženými v kapitole 3.  
Nedílnou součástí všech buněk včetně oocytu je propracovaná síť cytoskeletu podporující tvar 
buněk i přesun a pohyb organel a molekul. V oocytech již ve stádiu nula nalezneme především 
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tři typy cytoskeletu a s nimi asociované proteiny: mikrotubuly, aktinová vlákna a intermediální 
filamenta cytokeratinového typu (Gard et al., 1997). Všechny tyto části jsou dynamicky 
reorganizovány a přestavovány v průběhu oogeneze, hrají velmi důležitou roli v samotném 
vzniku A-V asymetrie jako přepravní dráhy a vzájemně se ovlivňují (Palecek et al., 1985; 
Bement and Capco, 1990; Alarcón and Elinson, 2001). Ovlivňují se především tak, že struktura 
mikrotubulární a cytokeratinové sítě je závislá na fibrilárním-aktinu, ale všechny struktury jsou 
nezávislé na cytokeratinové síti a jsou schopny udržet stejnou strukturu i bez přítomnosti této 
cytokeratinové sítě. K těmto výsledkům se dospělo pomocí experimentů s oocyty ve stádiu VI, 
které byly inkubovány s inhibitory proti jednotlivým typem cytoskeletu (Gard et al., 1997).  
Mikrotubuly tvoří nejprve poměrně denzní síť, postupně expandují do zbytku oocytu a ve 
stádiu III začínají interagovat s vegetálním kortexem. Původně se myslelo, že mikrotubuly 
mohou končit v kortexu jen svými minus konci, ale byla objevena subpopulace mikrotubulů 
končící i svými plus konci ve vegetálním kortexu. V animální polokouli žádná taková 
subpopulace dosud nebyla nalezena (Messitt et al., 2008; Gagnon et al., 2013). V průběhu 
oogeneze se mění množství a složení různě orientovaných mikrotubulů končících ve 
vegetálním kortexu. Po oplození dochází k postupné depolymerizaci tubulinu a následnému 
opětovnému nárůstu počtu mikrotubulů, které jsou důležité pro pozdější kortikální rotaci 
(Olson et al., 2015). V oocytech nalezneme i Ɛ-tubulin, který je nerovnoměrně rozprostřen a 
akumulován v animálním pólu, protože je potřebný pro tvorbu centrozomu a budoucí rozchod 
chromozomů (Chang et al., 2003). Aktinová vlákna se nachází v oocytech v četném zastoupení 
jak v jádře, tak i cytoplazmě. Již od brzkých stádií oocytů se nalézají kolem jádra a 
mitochondriálního oblaku a následně prochází podstatnou reorganizací. Směřují od jádra 
k vegetálnímu kortexu, v animální polokouli se nachází v menším množství (Yamagishi and 
Abe, 2015). Hlavní předpokládanou funkcí aktinových filament obklopujících a vázajících se na 
jádro je především role v posunu jádra do animálního pólu. Mimo to se nachází i samostatná 
aktinová filamenta volně v cytoplazmě (Roeder and Gard, 1994). Cytokeratinový cytoskelet 
udržuje strukturu a umístění mitochondriálního oblaku a germinálních granul (Franz et al., 
1983; Gard et al., 1997) spolu s aktinovými vlákny (Gard, 1999). Po celou dobu oogeneze je 
tato síť spojena s jadernou membránou a vyztužuje i jadernou membránu. Cytokeratin se 
nachází v obou polokoulích, i když se zdá, že ve vegetální je cytokeratinová síť poněkud méně 
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organizovanější než v animální polokouli, kde se váže a podporuje strukturu jádra  
(Klymkowsky et al., 1987; Gard et al., 1997).  
Mimo to se v jádře nachází více typů laminů, které podpírají strukturu jádra a na vnitřní straně 
jaderné membrány tvoří tzv. jadernou laminu. Po deleci těchto laminů se jádro jevilo 
mnohonásobně menší a nebylo zcela funkční. Mohl sice probíhat jaderný transport, ale 
nedošlo k replikaci DNA (Goldberg et al., 1995).  
2.2.1 Mitochondriální oblak a germinální granula 
V oocytech se nachází i struktury pro oocyty typické, nenacházející se v jiných typech buněk, 
jako jsou mitochondriální oblak (zvaný také Balbianiho tělísko) a germinální/zárodečná 
granula.  
Mitochondriální oblak (dále také jako MO) je bezmembránová struktura vyskytující se 
v brzkých stádiích oogeneze nacházející se ve vegetální polokouli oocytu. V této struktuře se 
ve stádiu I postupně začínají akumulovat především mitochondrie, které jsou zprvu 
rovnoměrně rozprostřené v cytoplazmě. Před stádiem I dochází k tvorbě menších shluků 
mitochondrií poblíž celého jádra, následně se začínají shlukovat na vegetální straně jádra a 
zůstávají stále spojeny s jadernou membránou. Poté se odpojí, nachází se volně v cytoplazmě 
a tvoří mitochondriální oblak. Nejvegetálnější část oblaku, která se postupně ve stádiu I 
formuje, se nazývá METRO (message transport organizer) a je velmi důležitá pro transport 
mRNA časnou transportní dráhou (viz Kapitola 3.2.1) (Kloc and Etkin, 1995; Wilk et al., 2005). 
Některé molekuly mRNA se na vznikající oblak mohou vázat ještě před vznikem samotné 
struktury (Kloc et al., 1996).  
Nejprve oblak obsahuje jen mitochondrie a vysoce denzní granulofibrilární materiál (Heasman 
et al., 1984), postupně i Golgiho komplex, lipidy, pigmentová granula, germinální granula, 
zachycené mRNA a endoplazmatické retikulum (Chang et al., 2004). Endoplazmatické 
retikulum mitochondriálního oblaku hraje důležitou roli při zachycení mRNA v této struktuře 
do doby, než budou pomocí časné transportní dráhy METRO (viz kapitola 3.2.1) 
transportovány dále do vegetálního pólu a vegetálního kortexu (Chang et al., 2004). 
Mitochondriální oblak jako struktura existuje jen ve stádiu zrání oocytu I, ve stádiu II se 
rozpadá na větší „ostrůvky“. Ve stádiu III se tyto ostrůvky specificky přesunou a vytvoří jakousi 
subkortikální strukturu u vegetálního kortexu oocytu (Heasman et al., 1984). Formování a 




Obr. 2: Formování a rozpad mitochondriálního oblaku v průběhu oogeneze; (1) Ve stádiu 0 dochází 
teprve k formování MO přiloženého k jádru; Stádium II je typické již jasnou strukturou MO složenou 
především z mitochondrií a zárodečných granul a tzv. METRO oblasti bohaté na molekuly mRNA 
(zobrazeny červeně); V pozdějších stádiích oogeneze (3) dochází k rozpadu MO na menší ostrůvky a 
jejich postupnému posunu k vegetálnímu kortexu; Převzato z (Kloc et al., 2004). 
 
Součástí mitochondriální oblaku jsou také tzv. germinální, čili zárodečná granula, ze kterých 
později vzniká zárodečná plazma a z ní po oplození a rýhování primordiální zárodečné buňky, 
neboli buňky pohlavní (Tada et al., 2012). Tato granula jsou spolu se žloutkovými váčky 
v cytoplazmě a později v kortexu zakotvena jemnou cytokeratinovou sítí (Kloc et al., 2007). 
Struktura těchto granul je podepřena a kotvena na svém místě aktinovými vlákny kotvenými 
k jejich povrchu (Bement et al., 2003). V těchto strukturách nalezneme mRNA sloužící později 
především jako determinanty zárodečné plazmy (Sindelka et al., 2010, 2018), buňky 
endodermu (Dale and Slack, 1987) a proteiny a enzymy účastnící se metabolismu lipidů 
(Sindelka et al., 2018).  
Hlavním významem mitochondriálního oblaku je zřejmě akumulovat mRNA, kterou je později 
potřeba transportovat na vegetální pól. Naopak germinální granula svůj obsah (RNA a 
specifické proteiny) pravděpodobně chrání a jako proteosynteticky neaktivní skladují do doby, 
než budou v embryonálním vývoji potřebné (Kloc et al., 2002).  
Obdobu mitochondriálního oblaku nalezneme i u jiných živočichů, například u octomilky 
(Drosophila melanogaster), myší (Mus musculus) (Pepling et al., 2007) nebo oocytů 
jeseterů (Acipenser sp.) jako tzv. Balbianiho tělísko (Zelazowska et al., 2007).  
3 Transportní dráhy v průběhu oogeneze 
Transport vedoucí k asymetricky rozděleným molekulám je nedílnou součástí velkého 
množství germinálních i somatických buněk. V asymetrickém rozložení molekul nejen v 
oocytech jsou klíčové zejména molekuly mRNA (kódující následně exprimované proteiny). 
8 
 
Obecně k transportu dochází několika mechanismy a to především pomocí cytoskeletu či 
volnou difuzí a následným zachycením ve specifické struktuře (Castillon et al., 2003). Tyto dva 
modely fungují i při oogenezi oocytů drápatky. Je možné, že původně v evoluci existovala jen 
jedna transportní dráha, a to pozdní transportní dráha (Zhou and King, 1996a). Tuto 
domněnku podporuje i fakt, že se transkripty časné i pozdní dráhy díky podobným až shodným 
lokalizačním elementům v in vitro experimentech mohou transportovat opačnou dráhou 
(Choo et al., 2005).   
3.1 Animální polokoule 
Bohužel stále není přesně znám mechanismus segregace molekul do animální cytoplazmy. 
Předpokládá se, že k němu dochází až v pozdějších stádiích oogeneze difuzí z jádra 
lokalizovaném v animální polokouli a to nezávisle na aktivním transportu pomocí cytoskeletu 
(Grant et al., 2014; Sindelka et al., 2018). Patrně k transportu a zachytávání molekul do 
kortexu v animální polokouli nedochází (Zhang and King, 1996; Sindelka et al., 2018).  
Některé mRNA, které jsou situovány v animální polokouli během oogeneze, mohou být po 
oplození oocytu ještě před svou translací přesunuty do vegetální polokoule (Grant et al., 
2014). Ukazuje se však, že tyto mechanismy mohou být spřaženy s faktory podílejícími se  na 
dráhách vedoucích do vegetálního kortexu (Snedden et al., 2013). Ovšem k této relokalizaci 
může docházet po oplození i z polokoule vegetální do animální jako bylo potvrzeno u genů 
transkripčních faktorů Mix1 a VegT. Způsob těchto relokalizací po oplodnění není ještě zcela 
vyřešen, předpokládá se, že se tak děje kortikální rotací (Sudou et al., 2016). Mnoho mRNA 
animální polokoule není dodnes známo a u některých stále není známá funkce či význam 
(Grant et al., 2014). Mezi mRNA nabohacenými v animální polokouli patří An1, An2, An3, Xlan 
4 (Elinson et al., 1993; Snedden et al., 2013), PHAX (Snedden et al., 2013) či také mRNA pro 
RNA polymerázu II, α-aktin, β-tubulin či mitochondriální cytochrom C (Sindelka et al., 2010). 
Foxi1e byl také objeven u oplozeného vajíčka nabohacen v animální polokouli. Po jeho 
translaci se jedná o transkripční faktor, který je ve správný čas sám aktivován pomocí Foxi2 
mRNA a který indukuje vznik ektodermu (Cha et al., 2012).  
3.2 Vegetální polokoule 
V oogenezi probíhají dvě základní dráhy lokalizace mRNA do vegetální polokoule a vegetálního 
kortexu: časná dráha (jinak také METRO dráha) a pozdní dráha (Vg1 dráha) (Kloc and Etkin, 
1995; Zhou and King, 1996a). Obě dráhy i s výsledným rozložením mRNA ve vegetálním 
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kortexu jsou znázorněny na Obr. 3. Některé mRNA mohou využívat ke svému transportu 
částečně obě tyto známé dráhy. Tento typ transportu je nazýván jako střední transportní 
dráha (Chan et al., 1999; Betley et al., 2002).  
Tyto dráhy jsou odlišné nejen časem, ve kterém probíhají a odlišnými mechanismy, ale i 
způsobem, jakým molekuly mRNA zůstávají po oplození asociované s kortexem. Ve svých 
studiích se Forristall et al. zabývali tímto problémem na molekulách mRNA typických pro 
jednotlivé dráhy: Xcat-2 (nanos1) pro časnou dráhu a Vg1 pro dráhu pozdní. I ve stádiu 4-
buněčného zárodku Xcat-2 zůstával asociován s kortexem a nacházel se jen v 1, maximálně 2 
blastomerách. Zatímco Vg1 (někdy uváděn i jako gdf1) byl po oplození uvolněn z kortexu a v 4-
buněčném stádiu byl rovnoměrně rozprostřen ve všech 4 blastomerách. Molekuly mRNA 
transportované časnou drahou jsou tedy déle vázány na kortex než molekuly transportované 
drahou pozdní. I další molekuly mRNA časné či pozdní dráhy mají podobný vzor rozložení po 
oplození jako tyto dvě zkoumané (Forristall et al., 1995). 
 
Obr. 3: Časná (METRO) a pozdní (Vg1) transportní dráha a rozložení mRNA jednotlivých drah v 
kortexu; žlutě znázorněn zárodečný váček (jádro); (1) Znázornění časné (METRO) dráhy, bílo-červeně 
znázorněn mitochondriální oblak, který se v průběhu oogeneze přesouvá do vegetálního kortexu, 
červeně oblast, kde se nachází mRNA časné dráhy v MO i později v kortexu, kde zaujímají strukturu 
tzv. vegetálního disku; (2) Znázornění pozdní (Vg1) dráhy, bíle znázorněn mitochondriální oblak, kde 
se ve stádiu I-II nehromadí mRNA transportované pozdní drahou, modře znázorněna oblast 
srozmístěním mRNA pozdní dráhy v brzkých stádiích oogeneze i po ukotvení v kortexu; Převzato a 
přeloženo podle (Kloc and Etkin, 1995). 
 
Alespoň v některých bodech těchto drah je využíváno několika složek cytoskeletu, avšak 
s rozdílnou funkcí. Transport využívá pouze mikrotubuly (Yisraeli et al., 1990), ale na 
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zachycování mRNA v kortexu se podílí cytokeratinová síť společně s aktinovými vlákny (Yisraeli 
et al., 1990; Kloc and Etkin, 1995; Kloc et al., 2007). 
Uvnitř vegetální polokoule nebo také asociovány s zárodečnými granuly se také nachází tzv. 
determinanty zárodečné plazmy (Sindelka et al., 2010) a složky důležitých signálních kaskád 
potřebných pro správný vývoj embrya a vznik tělních os jako například Wnt signalizační 
kaskády a její významný maternální transkript Wnt11 potřebný pro dorzalizaci embrya (Tao et 
al., 2005; Sindelka et al., 2010). Xcat-2 (nanos1) protein zůstává asociován s germinálními 
buňkami a slouží jako represor translace určitých mRNA a to i u jiných živočišných druhů (Lai 
et al., 2011). 
3.2.1 Časná (METRO) transportní dráha 
Časná transportní dráha, přezdívána také METRO dráha díky specifické oblasti 
mitochondriálního oblaku, obsahuje tři základní kroky: a) transport a zachycení mRNA z jádra 
(zárodečného váčku) do MO pomocí difuzně-zachytávacího mechanismu, b) hromadění těchto 
mRNA v nejvegetálnější části MO, která se nazývá METRO oblast a za c) jejich výsledný 
transport a uchycení ve vegetálním kortexu (Kloc and Etkin, 1995; Zhou and King, 1996a). Na 
rozdíl od dráhy pozdní (viz kapitola 3.2.2) dochází k přesunu mRNA jen do určité části kortexu, 
do tzv. vegetálního disku (Kloc and Etkin, 1995).  
Při formování mitochondriálního oblaku dochází k transportu mRNA z jádra především volnou 
difuzí a k jejich zachycení uvnitř MO bez potřeby cytoskeletu. Tento jev je nazýván jako tzv. 
difuzně-zachytávací mechanismus (diffusion-entrapment mechanism). Dojde tak k zachycení 
mRNA a její dočasné imobilizaci pomocí endoplazmatického retikula (Zhou and King, 1996b; 
Chang et al., 2004). Podobný difuzně-zachytávací mechanismus nalezneme například i u 
mouchy Drosophila, kdy k výslednému zachycování v Balbianiho tělísku jakožto obdobě 
mitochondriálního oblaku, dochází také bez účasti cytoskeletu (Castillon et al., 2003). Některé 
mRNA, například Xcat2, se však do MO dostávají díky mikrotubulům a molekulárnímu motoru 
kinesinu II. Jedná se zhruba o 25% všech mRNA využívajících časnou transportní dráhu. To, 
jaký počet mRNA a jak rychle jsou zachyceny v MO závisí na množství ATP v oocytu a teplotě 
(Heinrich and Deshler, 2009). Ve své studii Heinrich a Deshler zjistili, že k transportu 
v oocytech docházelo až dvakrát rychleji, když byly inkubovány při 30°C, než při 18°C. Zároveň 
bylo zjištěno, že hladina ATP v oocytech koreluje s funkčností ATPázových molekulárních 
motorů jako kinezinu II transportujících mRNA po mikrotubulech (Heinrich and Deshler, 2009).  
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METRO dráha ve stádiu III zaniká a již dále nefunguje, další mRNA jsou již do vegetálního 
kortexu transportovány pomocí pozdní transportní dráhy. Molekuly mRNA i germinální 
granula zůstávají zakotveny do kortexu a to i po oplození, na rozdíl od mRNA pozdní dráhy 
(Forristall et al., 1995).  
V MO se nachází struktury bohaté na γ-tubulin, které patrně fungují jako centra organizující 
mikrotubuly (MTOC) v pozdějších stádiích oogeneze a podílející se tak na pozdní transportní 
dráze (Kloc and Etkin, 1998). K zachycení a přesunu mRNA a germinálních granul do 
vegetálního kortexu dojde ještě před rozpadem MO (Wilk et al., 2005). Tento poslední krok 
časné transportní dráhy není a nebyl ani v minulosti častým předmětem experimentů, na 
rozdíl od předešlých kroků této dráhy. Proto je nutné dodat, že informace k tomuto 
poslednímu kroku časného transportu jsou často velmi fragmentované a nedostatečné a 
mechanismus rozpadu mitochondriálního oblaku a jeho přesunu s přidruženými mRNA a 
germinálními granuly do vegetálního kortexu zůstává neznámý (Wilk et al., 2005).  
Typickými transkripty využívající k přesunu časnou METRO dráhu jsou tzv. determinanty 
zárodečné plazmy jako Xcat2, Xpat, XDazl, DeadSouth, Xlsirts a další (Zhou and King, 1996a; 
Kloc et al., 2002; Claußen and Pieler, 2010).  
3.2.2 Pozdní (Vg1) transportní dráha  
V čase, kdy v oocytech probíhá časná METRO dráha, jsou mRNA transportované pozdní drahou 
již transportovány ven z jádra a jsou rovnoměrně rozprostřeny v cytoplazmě mimo oblast 
mitochondriálního oblaku (Kloc and Etkin, 1998; Claußen and Pieler, 2010). Až ve stádiu II, 
popřípadě III, se začínají hromadit zhruba v oblasti původního MO (Kloc and Etkin, 1995) a 
perinukleární oblasti u jádra a jsou za účasti mikrotubulů přesouvány a pomocí aktinových 
mikrofilament a cytokeratinových filament ukotvovány v kortexu a to ve stádiích IV-VI (Yisraeli 
et al., 1990; Kloc et al., 2007; Claußen and Pieler, 2010; Gagnon et al., 2013). Po přesunu mRNA 
pozdní drahou se tato mRNA nachází rovnoměrně rozprostřená ve vegetálním kortexu oocytu 
(Kloc and Etkin, 1995). Ne všechny mRNA musí být zakotveny do kortexu, některé zůstávají 
volně v cytoplazmě vegetální polokoule (Gagnon et al., 2013). Ačkoli je Vg1 velmi často 
používaným modelem pro výzkum  pozdní (Vg1) dráhy a mechanismu kotvení mRNA do 
kortexu, v experimentu provedeném Forristall et al. byly nalezeny jeho subpopulace 
nezakotveny v kortexu, ale nacházející se v cytoplazmě v okolí žloutkových váčků (Forristall et 
al., 1995).  
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Mezi nejtypičtější mRNA transportované pozdní drahou jsou Vg1, VegT  či XDead-end (Xanthos 
et al., 2001; Horvay et al., 2006). Vg1 byla první objevená molekula mRNA v oocytech a jedná 
se o transkript pro protein z TGF-β rodiny silně ovlivňující vznik mesodermu (Thomsen and 
Melton, 1993; Birsoy et al., 2006). VegT je determinantem vzniku endodermu fungující jako 
transkripční faktor. Je také schopen aktivovat expresi některých genů již před stádiem střední 
blastuly. Po oplození se dostává do dorzálně-animální oblasti oocytu a je jedním ze základních 
molekul řídících tvorbu dorzálně-vegetální osy (Xanthos et al., 2001; Skirkanich et al., 2011; 
Sudou et al., 2016). Ortolog VegT se nachází i u jiných skupin žab, kde je ovšem většinou 
lokalizován v animální polokouli (Sudou et al., 2016). Zajímavostí je molekula XDead-end, která 
je dosud jediným známým determinantem zárodečné plazmy, který ke svému přesunu do 
vegetálního kortexu využívá pozdní dráhu (Horvay et al., 2006). 
V dnešní době je známo, že mikrotubuly mohou být orientovány do kortexu svými mínus či 
plus konci (Gagnon et al., 2013). Transport je podle polarity mikrotubulů prováděn více typy 
molekulárních motorů jako kinesiny (kinesin I a kinesin II) či dyneiny a může trvat až několik 
hodin (Messitt et al., 2008; Gagnon et al., 2013). Molekuly mRNA mohou využívat ve svém 
transportu jeden či oba typy motorů. Jedním z transkriptů využívající oba typy motorů je Vg1, 
jehož transport je znázorněn na Obr. 4. Nejprve je z tzv. perinukleárního prostoru u jádra, kde 
se začne ve stádiu II-III hromadit, transportován pomocí dyneinu k minus konci mikrotubulů 
do vnější oblasti cytoplazmy, kde následně nasedá na kinesin s mikrotubuly končící v kortexu 
svými plus konci. Následně je v několika cyklech ukotven do kortexu. Dynein zřejmě hraje roli 
i při napojení mRNA na kinesin. Nejspíše rekrutuje samotný kinesin, zprostředkovává jeho 
přesun a vazbu na mRNA nebo proteiny asociované s mRNA. (Gagnon et al., 2013).  
 
Obr. 4 : Na mikrotubulech závislý transport mRNA do vegetální polokoule a vegetálního kortexu; 
černě a šedě jsou značeny mikrotubuly s příslušnou orientací svých + a – konců; šedě značeno jádro, 
oranžově perinukleární prostor; (A) schéma mikrotubulů vegetálního kortexu orientovaných svými + i 
– konci do cytoplazmy a  kortexu; (B) Transport pozdních mRNA do vegetální polokoule a kortexu; (C) 




U extrémně vegetálních molekul, které musí být pevně ukotveny ve vegetálním kortexu, 
nemusí napoprvé dojít k vazbě na membránu a dochází tak k jejich koloběhu dokud nedojde 
ke správnému uchycení (Gagnon et al., 2013). Na zachycování a udržení mRNA ve vegetálním 
kortexu se, mimo již zmíněné další faktory, podílí více typů cytoskeletu a to aktinová a 
cytokeratinová filamenta. Tato jejich funkce byla potvrzena experimenty s 
použitím mikroinjekcí cytochalasinu B do oocytů vedoucí k depolymerizaci aktinu, inhibitorů 
cytokeratinových filament (Alarcón and Elinson, 2001) a nokodazolu, který způsobuje rozpad 
mikrotubulů. Po rozpadu aktinové či cytokeratinové sítě došlo k vyplavení některých 
transkriptů z kortexu, po rozpadu mikrotubulů nedošlo k transportu mRNA, ale na již 
zachycené molekuly to nemělo vliv (Kloc and Etkin, 1995; Alarcón and Elinson, 2001). Vyvstává 
zde tedy hypotéza, že mezi aktinovými vlákny a cytokeratinovými mikrofilamenty a mRNA 
musí docházet k vzájemné interakci, protože při poškození pouze jednoho typu cytoskeletu 
nedochází k zachycení ani udržení všech mRNA v kortexu (Alarcón and Elinson, 2001).  
3.2.3 Střední transportní dráha 
Některé mRNA se však vymykají tomu, aby byly striktně zařazeny k transportu pomocí METRO 
či Vg1 dráhy. Zdá se, že částečně využívají obě tyto transportní dráhy. Ve stádiu I-II jsou 
akumulovány do MO, ale poté nejsou transportovány pomocí posunu mitochondriálního 
oblaku do úzkého disku vegetálního kortexu, ale využívají pozdní dráhu k přesunu do kortexu. 
Tyto transkripty se nachází v kortexu rozloženy po podstatně větší části, stejně jako transkripty 
pozdní transportní dráhy (rozložení transkriptů pozdní dráhy je zobrazeno na Obr. 3) (Chan et 
al., 1999; Betley et al., 2002). Jedná se například o mRNA Xlerk, C3H-3 (Betley et al., 2002), 
fatvg  (Chan et al., 1999) nebo Hermes (Zearfoss et al., 2004).  
4 Asymetrické rozdělení informačních molekul 
Asymetrie oocytů v čase i v prostoru je nejdůležitějším aspektem pro vznik specializovaných 
buněk nového jedince (Onjiko et al., 2015; Sidova et al., 2015). Prvotní osa je tvořena již 
v nejčasnějších stádiích vývoje a označujeme ji jako animálně-vegetální. Je to jediná osa, která 
se tvoří ještě v neoplozeném oocytu, ale zároveň přetrvává až do stádia 18 buněčného embrya 
(Flachsova et al., 2013). Tato osa je tvořena rozdílným umístěním organel, koncentrací žloutku, 
germinálních granul, cytoskeletu a gradienty molekul (především mRNA a proteinů), 
především tzv. „determinantů buněčného osudu“ (cell fate determinants). Tyto determinanty 
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(specifické proteiny a mRNA) ovlivňují časoprostorovou expresi proteinů v jednotlivých 
buňkách budoucího embrya (Sidova et al., 2015). Může se jednat například o transkripční 
faktory, proteiny ovlivňující represi a aktivaci translace různými mechanismy či proteiny 
podílejícími se na transportu a rozmístění dalších molekul. V novějších výzkumech se čím dál 
tím častěji potvrzuje, že právě asymetrické rozložení determinantních molekul podle 
animálně-vegetální osy je naprosto nepostradatelný krok, bez kterého by se embryo nemohlo 
diferencovat podle dalších tělních os a nevznikly by jednotlivé specializované buňky nového 
jedince (Flachsova et al., 2013; De Domenico et al., 2015). Tyto determinanty vznikají a jsou 
asymetricky rozloženy v oocytech již při oogenezi a k jejich expresi v proteiny dochází po 
oplození v čase brzké embryogeneze (Flachsova et al., 2013). Rozdílný osud buněk v embryu 
jsou mimo asymetrické rozložení molekul také ovlivněny rozdílnou časoprostorovou regulací 
translace a degradace molekul (Sindelka et al., 2018). Některé tyto mechanismy jsou 
diskutovány v kapitole 5.  
Nejvíce studií a experimentů z hlediska ustanovení animálně-vegetální osy je prováděno na 
molekulách mRNA, popřípadě na proteinech, které v oogenezi a později po oplození tyto 
mRNA ovlivňují. Proto se zbylé kapitoly věnují především těmto mRNA a proteinům.  
4.1 Rozdělení mRNA a proteinů 
Během oogeneze probíhá bouřlivá transkripce velkého množství mRNA, jelikož před 
oplozením v oocytu musí být již přepsány do mRNA všechny geny potřebné až do stádia střední 
blastuly (Flachsova et al., 2013). Z celého kortexu oocytu může být vyizolováno až cca 66 ng 
různých mRNA (Cuykendall and Houston, 2010). Zatím nebyla nalezena žádná mRNA která by 
byla rovnoměrně lokalizována v nematurovaných oocytech drápatky, i když se to předpokládá. 
K rovnoměrnému rozprostření některých mRNA dochází až v různých stádiích po oplození. To 
podporuje dlouho uznávaný fakt, že budoucí tělní plán je ovlivněn především 
asymetrií/gradienty biomolekul v oocytech (Sidova et al., 2015; Sindelka et al., 2018). 
Prozkoumanější částí z hlediska obsahu i transportních drah je vegetální hemisféra, i když se 
ukazuje, že v animální můžeme nalézt větší diverzitu mRNA (Sindelka et al., 2018) a 
v embryogenezi se zdají být mRNA z tohoto pólu translačně aktivnější (De Domenico et al., 
2015).  
Lokalizaci jednotlivých mRNA můžeme rozdělit do 4 skupin: extrémně vegetální, vegetální, 
animální a nově vytvořenou skupinu extrémně animálních. Rozdíl mezi extrémně vegetálními 
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a vegetálně polarizovanými mRNA je v jejich 3´UTR oblasti, které nesměrují danou mRNA jen 
do daného pólu, ale přímo do kortexu. Za extrémně animální jsou považovány ty, které se 
dostanu nejdále od jádra směrem ke kortexu animální polokoule (cca do první třetiny animální 
polokoule) a je jich velmi málo (cca 3% všech animálních) (Sindelka et al., 2018). V animálním 
pólu totiž nedochází k jejich zabudovávání do kortexu (Nijjar and Woodland, 2013a). Extrémně 
vegetální jsou determinanty zárodečné plazmy, ale i mRNA důležité pro reprodukci, regulátory 
genové exprese a tvorbu tělního plánu (Sindelka et al., 2018).  
V nematurovaných oocytech se nachází více netranslatovaných mRNA než maturovaných 
proteinů. Nejméně proteinů se nachází v animálním pólu (Sindelka et al., 2018). Pokud jsou 
mRNA translatovány v neoplozeném oocytu a zůstávají v cytoplazmě či kortexu, jedná se 
většinou o proteiny strukturní, regulační či jinak potřebné pro vznik plně funkčního oocytu a 
embrya (Boke et al., 2016). Některé molekuly můžeme ještě před oplozením v oocytu nalézt 
jak ve formě transkriptů, tak již hotových proteinů s odlišnou funkcí a lokalizací, než může mít 
daný protein v průběhu embryogeneze. K přepisu některých těchto mRNA dochází již 
v brzkých stádiích oogeneze. Například molekuly mRNA Xpat jsou součástí zárodečných granul 
a časnou transportní drahou jsou přesouvány do vegetálního kortexu zatímco maturovaný 
Xpat protein se v časných stádiích oocytu nachází v jádře (Machado et al., 2005).  
Po translaci jednotlivých mRNA do proteinů i ve stádiu blastuly můžeme nalézt podobný vzor 
jejich rozmístění, jako byl u molekul mRNA. Proteiny mohou být umístěny striktně na 
animálním či vegetálním pólu nebo mohou být rovnoměrně rozprostřené v cytoplazmě 
oocytu. Proteiny vzniklé z mRNA animální části v této polokouli zůstávají či jsou rovnoměrně 
rozprostřeny po cytoplazmě oocytu, ty z vegetální polokoule v ní většinou zůstávají. Molekuly 
mRNA byly tedy pravděpodobně nejprve transportovány na dané místo v oocytu a až poté 
došlo k translaci v proteiny. Existují ovšem i výjimky, jako Trim36 mRNA a protein Trim36 či 
Mcts a protein Mcts1. Mohou být například způsobeny specifickým aktivním transportem 
proteinů bezprostředně po translaci (Sindelka et al., 2018).  
Mezi významné strukturní proteiny patří Xvelo (jinak také Velo1) a XNOA36, které jsou nejspíše 
jedny ze strukturních proteinů MO podílejících se na jeho stabilitě a druhý zmíněný i na 
následném ukotvení mitochondrií a mRNA ve vegetálním kortexu (Vaccaro et al., 2012; Boke 
et al., 2016). Xvelo interaguje s MO přes svou prionovou doménu na N-konci a pravděpodobně 
vytváří jakousi síť, do které jsou zachytávány a postupně shlukovány mitochondrie a mRNA při 
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tvorbě mitochondriálního oblaku. Tento protein a tím i životnost MO mohou být regulovány 
pomocí fosforylace (Boke et al., 2016). Xvelo je vysoce homologní k proteinu BuckyBall u ryby 
Danio rerio, který je také významnou strukturní součástí Balbianiho tělíska (Bontems et al., 
2009). Dalšími proteiny potřebnými pro správný vznik zárodečných granul a budoucí 
zárodečné plazmy jsou Xpat (Machado et al., 2005), DEADSouth (Yamaguchi et al., 2012) a 
další. Významný strukturní protein potřebný pro správné fungování cytoskeletu je protein 4.1 
nalezený původně v červených krvinkách. Pravděpodobně tvoří spojovací protein mezi 
aktinovým cytoskeletem a cytokeratinovou sítí umožňující jejich vzájemnou regulaci 
(Carotenuto et al., 2009).  
4.2 Molekulární podstata transportu mRNA 
Mechanismus lokalizace mRNA spočívá v několika základních faktorech. Jde především o 
specifické lokalizační motivy v 3´UTR oblastech samotných mRNA, tzv. „zipcode“ sekvence, 
které řadíme do lokalizačních cis-elementů (cis-acting elements). Souhrnně je tato celá 3´UTR 
oblast obsahující mnoho různých motivů nazývána jako lokalizační element (LE). Zatím bylo 
nalezeno přes 40 lokalizačních motivů pro vegetální a téměř 30 pravděpodobných motivů pro 
extrémně animální transport rozdělených do několika skupin (většina má stejně dlouhé Poly-
C, poly-U, G bohaté motivy či motivy obsahující AAUAAA sekvenci). Motivy pro vegetální 
lokalizaci byly rozděleny do 14 rodin (G bohaté, Poly-A, poly-C, Poly-U, CAC-bohatý motiv atd.). 
U extrémně animálních mRNA zde tedy vyvstává otázka k hledání nových mechanismů a 
aktivních drah vedoucí k lokalizaci těchto mRNA do 1/3 animální polokoule. Je ovšem možné, 
že tyto motivy pro extrémně animální mRNA se mohou nacházet i v 5´UTR oblastech nebo 
dokonce kódujících částech mRNA (Sindelka et al., 2018).  
Mezi nejčastěji nalezené motivy potřebné k transportu patří tzv. motivy E2 se sekvencí UUCAC 
(Kwon et al., 2002), R1 (Chang et al., 2004) dále pak VM1 a CM1 (Bubunenko et al., 2002; 
Snedden et al., 2013). V 3´UTR oblastech některých mRNA drápatky byly nalezeny i další 
motivy a vlásenkovité struktury zatím s neznámým významem (Sindelka et al., 2018). 
K problémům s transportem dochází ve chvíli, kdy dojde k mutaci v těchto lokalizačních 
motivech. R1 motivy jsou potřebné pro vazbu regulačních proteinů (viz níže) pro transport do 
mitochondriální oblaku. U nahrazení všech R1 motivů E2 motivy došlo k více než polovičnímu 
snížení akumulace mRNA v mitochondriálním oblaku. Naopak při nahrazení E2 motivů R1 
motivy nedošlo k žádné změně vůči obsahu mitochondriálního oblaku (Chang et al., 2004). E2 
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motivy jsou důležité pro transport a zachycení ve vegetálním kortexu oocytu. Pokud vznikla 
mutace v E2 motivech mimo „UUCAC“ sekvenci došlo k transportu a uchycení transkriptů 
v daleko menší míře než za ideálních podmínek. Při mutaci v „UUCAC“ části motivů, nedošlo 
k navázání proteinu Vera (viz níže) a tudíž k žádnému transportu nedošlo (Kwon et al., 2002). 
Bylo dokonce ukázáno, že motivy E2 a R1 se v případě mutace v druhém motivu mohou 
částečně funkčně nahrazovat (Chang et al., 2004). U rozdílných mRNA mohou být tyto motivy 
shodné avšak poskládané do jiného vzoru, jak bylo zjištěno u nejvýznamnějších transkriptů 
pozdní dráhy Vg1 a VegT (Bubunenko et al., 2002). Další nalezené motivy E1, E3 a E4 
pravděpodobně nejsou přímo potřebné k transportu, ale jen k uchycení v kortexu (Kwon et 
al., 2002).  
Zajímavostí je, že transkripty putující do animální i vegetální polokoule časnou i pozdní drahou 
mají tyto lokalizační „zipcode“ motivy skoro shodné či minimálně velmi podobné a 
zaměnitelné (Snedden et al., 2013). Bylo to potvrzeno experimentem, kdy byly do oocytu 
drápatky ve stádiu I injikovány mRNA Vg1 bez mutace a Vg1 s mutací v tomto lokalizačním 
motivu. Vg1 je typickým transkriptem pozdní transportní dráhy. Nemutovaný Vg1 byl bez 
problémů transportován časnou transportní drahou do vegetálního kortexu, u mutovaného 
Vg1 k žádnému transportu nedošlo (Choo et al., 2005). Transkripty pozdní dráhy se tedy bez 
problémů mohou účastnit časné dráhy, naopak i transkripty časné dráhy se in vitro bez 
problémů mohou transportovat do vegetálního kortexu drahou pozdní. Tyto mRNA METRO 
časné dráhy injikované do stádia IV byly do kortexu přesouvány dokonce s větší efektivitou 
než mRNA pozdní dráhy, pravděpodobně tyto mRNA mají silnější lokalizační elementy (Choo 
et al., 2005). Důvody, proč jsou mRNA transportovány rozdílnými drahami se tedy musí hledat 
jinde.  
Na tyto cis-elementy se totiž váží trans-elementy (trans-acting elements) z řad proteinů, které 
se souhrnně nazývají RNA vazebné proteiny (RBP) a spolu tak s mRNA tvoří 
ribonukleoproteinové komplexy (RNP). Tyto komplexy ovlivňují následný osud dané mRNA a 
to od jejího transportu a zachycení až po umlčení či naopak regulaci translace (Lewis and 
Mowry, 2007). Rozlišují se dva primární typy komplexů a to jaderný RNP komplex a poté 
cytoplazmatický RNP komplex (Kress et al., 2004). Složky RNP mohou být na mRNA vázány 
přímo a tvořit tak vazbu mRNA-protein nebo mohou být vázány nepřímo přes jeden či více 
dalších proteinů (Lewis et al., 2008). Tento mechanismus byl nalezen i v jiných somatických 
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buňkách, většinou ovšem stačí jen vazba jednoho proteinu na lokalizační element mRNA. 
V oocytech jsou nejčastěji RNP komplexy tvořeny větším množstvím různých proteinů 
potřebných k transportu a ještě dalšími, které tyto komplexy stabilizují (Bauermeister et al., 
2015). Recentně popsaným typem RNP komplexu v oocytech drápatky vodní je skupina tzv. L-
tělísek (L-bodies), neboli lokalizačních tělísek. Jedná se o velké ribonukleoproteinové 
komplexy, které jsou typické pro transport některých mRNA do vegetálního kortexu oocytu. V 
těchto lokalizačních tělískách se může nacházet zároveň mnoho kopií příslušných mRNA, na 
rozdíl od většiny RNP komplexů, které tvoří skupina RBP proteinů vázaných na jedinou 
molekulu mRNA (Wood et al., 2020).  
Tyto RNP komplexy jsou mnohokrát přestavovány a modifikovány, aby mohl být kontrolován 
a regulován každý krok v cestě mRNA (Varnum and Wormington, 1990; Lewis and Mowry, 
2007; Lewis et al., 2008). Ukazuje se, že mechanismus vzniku a přestaveb RNP je nejspíše 
hluboce evolučně konzervován. K těmto mnohonásobným přestavbám může docházet mnoha 
způsoby: homodimerizací, heterodimerizací, regulací RNA helikázou, interakcemi mezi 
jednotlivými složkami RNP komplexu nebo pomocí posttranslačních modifikací jednotlivých 
proteinů RNP komplexu (Lewis and Mowry, 2007). Nejčastější modifikací je fosforylace, která 
může vést k rozdílné lokalizaci fosforylovaného a nefosforylovaného proteinu. Například 
fosforylovaný protein PTB (polypyrimidine tract-binding protein; tvořící komplex PTB/hnRNP) 
se nachází pouze v cytoplazmě zatímco jeho nefosforylovaná forma pouze v jádře. Fosforylací 
na Ser-16 dochází k ovlivnění jaderného lokalizačního signálu a jaderného exportního signálu 
tohoto proteinu (Xie et al., 2003). 
Mimo to, že jsou sdílené základní mechanismy transportu mRNA pro jednotlivé dráhy i finální 
místa zachycení, existují i některé společné proteiny RNP komplexů shodné pro animální i 
vegetální transport a obě jeho dráhy. Žádné RNA vazebné proteiny specifické jen pro mRNA 
lokalizované v animální polokouli zatím nejsou potvrzeny. Známých je jen několik proteinů 
asociovaných také s pozdní transportní drahou vegetální polokoule, jako jsou např.: Prrp  
(Zhao et al., 2001), Staufen (také XStau) (Snedden et al., 2013) a 40LoVe (Kroll et al., 2009). 
Tyto proteiny se před přesunem do vegetální polokoule se nachází v cytoplazmě animálního 
pólu a je možné, že asociují i s mRNA An1 a An3 (Zhao et al., 2001; Kroll et al., 2009; Snedden 
et al., 2013).  
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Mezi nejvýznamnější proteiny podílející se na tvorbě RNP komplexů obecně patří Hermes 
(Aguero et al., 2016), komplex Vg1RBP/Vera (Kwon et al., 2002; Chang et al., 2004), 40LoVe 
(Kroll et al., 2009), Prrp (Zhao et al., 2001), Staufen (nebo také XStau) (Yoon and Mowry, 2004; 
Takahashi et al., 2018), Celf1, Trim36 (Bauermeister et al., 2015), XveloFL, SveloSv, Rbm24b, 
Rbm42b (Nijjar and Woodland, 2013b) a další.  
Protein Hermes interaguje s transkripty jako nanos1 (jinak také Xcat2), je součástí RNP 
komplexu již v jádře a napomáhá transportu těchto mRNA z jádra a jejich uchycení 
v mitochondriálním oblaku. Tento komplex zároveň pomáhá s formováním samotných 
germinálních granul (Aguero et al., 2016). Protein Prrp po vazbě na příslušnou mRNA se váže 
přes protein profilin na aktinová filamenta a pravděpodobně podporuje jejich polymeraci 
(Zhao et al., 2001). Protein Trim36, specifická ubiquitin ligáza, po oplození zůstává zakotvený 
ve vegetálním kortexu, jelikož reguluje polymerizaci mikrotubulů potřebných pro kortikální 
rotaci a přesun dorzálních determinantů potřebných k dorzalizaci embrya (Cuykendall and 
Houston, 2009). Protein Staufen je asociován s molekulárním motorem kinesinem I a 
pravděpodobně je adapterovým proteinem mezi tímto motorem a samotnou mRNA (Yoon 
and Mowry, 2004; Takahashi et al., 2018). U oocytů ryby Danio rerio je Staufen také 
nepostradatelným článkem transportu mRNA, avšak do animální polokoule (Takahashi et al., 
2018).  
 
Obr. 6: Cesta Vg1 od počátku transkripce v jádře až po uchycení ve vegetálním kortexu, zobrazeno 
s nejdůležitějšími složkami RNP komplexu pro transkript Vg1 jako Prrp, XStau, Vg1RBP/Vera a 
hnRNP I; jednotlivé proteiny RNP komplexu popsány v legendě obrázku; Převzato a přeloženo z 




Z hlediska postupného vývoje RNP komplexu v oocytech je nejznámějším příkladem RNP 
komplex u molekuly Vg1. U této mRNA jsou známy dvě nejdůležitější molekuly tvořící RNP a 
to Vera (tvoří spolu komplex Vg1RBP/Vera) a komplex PTB/hnRNP (Cote et al., 1999; Lewis et 
al., 2008). Pravděpodobně nejdříve dojde ke vzniku komplexu PTB/hnRNP po vazbě na 
specifický lokalizační motiv, v tomto případě E2 (Kwon et al., 2002), a na něj se za vzniku vazby 
protein-protein napojí Vera. Později v cytoplazmě je tento RNP komplex přestavěn, změní se 
typy i některých vazeb. Vera se tak začne vázat přímo na samotnou mRNA  za vzniku vazby 
protein-RNA (Lewis et al., 2008). Je možné, že Vg1RBP/Vera rekrutují další komponenty RNP 
komplexu jako Prrp a XStau později v cytoplazmě (Kress et al., 2004). Export Vg1 z jádra až do 
vegetálního kortexu je znázorněna na Obr. 6. Pokud dojde k mutaci v některém z komplexů či 
v lokalizačních elementech pro tyto komplexy, nedojde ke stabilní vazbě ani jednoho 
z komplexů a Vg1 není transportován a uchycen do vegetálního kortexu (Lewis et al., 2008). 
Většinu těchto elementů potřebných k transportu nejspíše Vg1 RNA sdílí s dalším významným 
transkriptem pozdní dráhy, VegT. A to i přes fakt, že podobnost těchto dvou transkriptů v LE 
je velmi malá (Bubunenko et al., 2002).  
5 Regulační mechanismy ovlivňující osud mRNA 
Dalším důležitým krokem pro pozdější správný vývoj embrya je regulace vytvořených molekul 
mRNA a proteinů a to většinou již mimo období oogeneze. Ne všechny mRNA jsou později 
přepsány do proteinů, některé jsou degradovány či umlčeny a to především na budoucí 
ventrální straně embrya (Onjiko et al., 2015). K těmto regulacím dochází v momentech od 
maturace oocytů přes proces oplození a v brzké embryogenezi. Ke správnému vzniku nového 
jedince je potřeba regulace translace jednotlivých mRNA či jejich degradace v čase i prostoru. 
K těmto regulacím dochází většinou přes specifickou sekvenci v 3´UTR oblasti transkriptů a to 
pomocí nejrůznějších posttranskripčních a posttranslačních modifikací (Smits et al., 2014) 
nebo například pomocí miRNA a dalších nekódujících RNA. Některé mRNA mohou však být 
regulovány více mechanismy zároveň, jako například mRNA pro cyklin E1 je regulován pomocí 
CPEB i maternálních miRNA (Wilczynska et al., 2016). 
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5.1 Regulace pomocí miRNA a nekódujících RNA 
V oocytech nalezneme i molekuly RNA, které sice nic nekódují, ale zásadně ovlivňují a regulují 
osud kódujících mRNA a proteinů. Jedná se především o miRNA a lncRNA.  
Molekuly microRNA (miRNA) jsou nekódující RNA, které mohou posttranskripčně ovlivňovat 
specifické mRNA, ke kterým jsou komplementární. V budoucím embryu umožňují především 
regulaci budoucích buněk ektodermu a nervové soustavy (Shah et al., 2017). Podobně jako 
mRNA jsou v oocytech asymetricky lokalizovány a mohou tak také mít vliv na osud jednotlivých 
buněk po oplození a rýhování (Sidova et al., 2015). Jsou transkribovány v jádře nejdříve až po 
mírném posunu jádra (zárodečného váčku) do animální polokoule. Způsob, jakým jsou 
asymetricky lokalizovány v oocytu není známý. Nicméně některé miRNA vykazovaly 
v experimentech Sidova et al. stejné rozložení v oocytech jako mRNA, se kterými hybridizují 
v jejich 3´UTR oblastech a tvoří tak s nimi komplex mRNA-miRNA. Lze proto předpokládat, že 
u některých miRNA (či pre-miRNA) může dojít k transportu pomocí jejich komplementárních 
mRNA a využití jejich transportních mechanismů. Jednalo by se o pravděpodobně o mRNA 
pozdní dráhy, zatím nebyly objeveny žádné miRNA vázající se na mRNA v mitochondriálním 
oblaku. Samotné molekuly miRNA neobsahují žádné známé lokalizační motivy potřebné pro 
transport. Do animálního pólu ovšem mohou být lokalizovány nejspíše pasivní difuzí stejně 
jako další molekuly. Nebyly zatím nalezeny miRNA, které by byly lokalizovány extrémně 
vegetálně, zakotveny ve vegetálním kortexu (Sidova et al., 2015).  
Molekuly miRNA vedou k místně i časově specifické degradaci mRNA či k jejich translačnímu 
umlčení pomocí proteinového komplexu RISC (RNA-induced silencing complex) obsahující 
například Argonaute protein (Sidova et al., 2015; Shah et al., 2017; Sindelka et al., 2018). Více 
miRNA z hlediska množství i druhů vzniká až po ovulaci a v následných stádiích (Watanabe et 
al., 2005). Molekuly miRNA můžeme rozdělit na 3 skupiny, kdy skupina I se nachází v oocytech 
v celém pozdějším vývoji, miRNA skupiny II jen v časově ohraničených úsecích (například jen 
ve stádiu blastuly či gastruly) a miRNA skupiny III od stádia střední blastuly až do stádia pulce 
(Watanabe et al., 2005). V závislosti na stádiu buněčného cyklu ovšem mohou mít miRNA 
nejen umlčovací funkci, ale byl nalezen i na miRNA závislý mechanismus aktivace translace 
některých mRNA (Rocha et al., 2007). Nejprve byl tento mechanismus objeven v savčích 
buňkách a u člověka (Rocha et al., 2007) a později v roce 2011 byl potvrzen i v oocytech 
drápatky na mRNA pro protein Myt1 (Mortensen et al., 2011). K této aktivaci u člověka dochází 
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po vzniku komplexu proteinů AGO2 a FXR1 s miRNA vázané na komplementární U-bohatou 
sekvenci v 3´UTR oblasti regulované mRNA (Rocha et al., 2007). U drápatky tato aktivace 
translace přes miRNA byla potvrzena jen do události maturace oocytů a dochází k ní přes 
xlAGO a FXR1, což jsou homology k těm lidským. Přesný mechanismus zůstává nezjištěn, ale 
pravděpodobně je závislý na cAMP/PAK signalizaci a společně brání maturaci těchto oocytů 
(Mortensen et al., 2011). K regulaci translace maternálních transkriptů je mechanismus 
miRNA využíván i u dalších živočichů, například u myši (Murchison et al., 2007).   
Mezi další významné nekódující RNA patří Xlsirt neboli Xenopus laevis short interspersed 
repeat transcripts. Jedná se o skupinu RNA obsahující dlouhé nekódující a opakující se 
sekvence, které nemohou být přepsány v proteiny. Mohou být jednovláknové i dvouvláknové. 
Nejčastěji se transportují METRO časnou drahou a pomocí mitochondriálního oblaku (Kloc and 
Etkin, 1994). Obsahují v sobě cis-lokalizační elementy potřebné k jejich přepravě do 
vegetálního kortexu (Allen et al., 2003), kde umožňují zachycení a vazbu dalších mRNA 
v kortexu v čase. Po deleci těchto RNA došlo po pár dnech k vyvázání mRNA (např. pro protein 
Vg1) z kortexu (Kloc and Etkin, 1994; Kloc et al., 2005). Také společně s již kódující mRNA VegT 
podporují cytokeratinovou síť a v jejich nepřítomnosti se tato síť zcela rozpadá, nedochází ke 
správné formaci MO a zárodečných granul a ani správnému transportu a zachycování 
transkriptů do kortexu. Xlsirts se shlukují do dvou různých odlišně velkých oblastí. Menší oblast 
podporuje cytokeratinovou síť, větší se pravděpodobně účastní formování germinálních 
granul (Kloc et al., 2005).  
5.2 Regulace translace závislá na CPE, MBE a PBE 
Regulace translace jednotlivých mRNA je opět spojena s motivy v 3´UTR oblastech těchto 
transkriptů. Jedná se zejména o sekvence CPE (CPE binding element) a na ni se vázající CPEB 
proteiny, MBE (Musashi binding element) a proteiny Musashi a Musashi2 (Rutledge et al., 
2014; Cragle et al., 2019) a PBE (Pumulio binding element) a protein Pumulio (také označován 
jako XPum) (Nakahata et al., 2003). Toto jsou jen nejzákladnější sekvence a na ně se vázající 
nejznámější a nejprozkoumanější proteiny fungující jako regulátory translace v oocytech.  
Tyto proteiny většinou vytváří komplex s danou mRNA navázané na příslušné sekvence a tvoří 
tak s dalšími molekulami dočasně neaktivní enzym potřebný k polyadenylaci. Tyto komplexy 
se tvoří již v nematurovaných oocytech. K polyadenylaci ovšem dojde až po konformační 
změně v tomto RNP komplexu (např.: po fosforylaci CPEB), kdy se celý komplex stane aktivní 
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a může dojít k polyadenylaci transkriptů. Proteiny CPEB, Musashi a Pumulio tedy do jistého 
času nedovolí, aby došlo k polyadenylaci a tím k procesu translace. Tento proces do té doby 
reprimují, avšak po změně v RPB komplexu mohou přímo s aktivací napomáhat (Radford et 
al., 2008).  
Jako polyadenylace mRNA se rozumí prodloužení poly(A) konce na 3´konci mRNA. Proces 
polyadenylace je v oocytech drápatky prvním nezbytným krokem pro správnou iniciaci 
translace. Na polyadenylovaný poly(A) ocásek se mohou vázat translační iniciační faktory a 
molekula mRNA se tak může stát translačně aktivní. Molekuly mRNA, které mají být do 
určitého času umlčeny, mají jen poměrně krátký polynukleotidový ocásek (20-40 nukleotidů), 
který je specifickou poly(A) polymerázou prodloužen až po fertilizaci (Radford et al., 2008). 
K aktivaci translace polyadenylací nedochází u daných mRNA ve stejný čas, polyadenylaci 
transkriptů lze tak rozdělit na časnou a pozdní. Jako časná polyadenylace je označována ta, ke 
které dojde ještě před rozpadem jádra/zárodečného váčku. K pozdní polyadenylaci dochází až 
po této události (Charlesworth et al., 2004). Délka 3´UTR oblasti transkriptů pozitivně koreluje 
s množstvím polyadenylačních regulačních sekvencí. Délka poly(A) ocásků se může měnit u 
mRNA i v průběhu maturace oocytu. Nejdelší poly(A) ocásky mají v oocytech drápatky mRNA 
pro proteiny asociované s mitózou (Yang et al., 2020).  
Původně se předpokládalo, že mRNA obsahují ve svých 3´UTR oblastech jen jeden z výše 
uvedených motivů a jsou tak ovlivňovány jen jedním mechanismem. V experimentech 
Rutledge et al. však ukázali, že mRNA Dnmt1 obsahuje sekvenci CPE i MBE (Rutledge et al., 
2014). Zároveň také v experimentech Ota et al. byla objevena souvislost mezi fungováním 
proteinů Pumilio 1 a Pumilio 2 s CPEB proteiny (Ota et al., 2011).  
Je ovšem potřeba zmínit, že u většiny polyadenylovaných mRNA sice dojde k aktivaci translace 
v některém stádiu embryogeneze, avšak u malé skupiny mRNA i po polyadenylaci nebyla 
objevena expresní aktivita v žádném stádiu. Tyto mRNA byly objeveny recentně. 
V experimentech bylo potvrzeno, že aktivace translace po polyadenylaci není závislá jen na 
samotné polyadenylaci, cis-elementech mRNA či dalších příslušných proteinech, ale i na počtu 
a vzoru uridinových bazí v 3´UTR oblastech těchto transkriptů. Pokud je jejich sekvence v 
mRNA v 3´UTR oblasti nějakým způsobem nedostatečná, dojde sice k procesu polyadenylace, 
ale ne k samotné aktivaci translace  (Yang et al., 2020).  
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5.3 Další mechanismy regulace a degradace 
Kromě výše zmíněných mechanismů nacházíme regulaci u menšího počtu mRNA založených 
na mnoha jiných principech. V této poslední podkapitole budou uvedeny i tak jen některé, 
protože uvedení všech by přesáhlo rámec této práce.  
Například u Nanos1 (Xcat2) je umlčení a následná aktivace translace závislá na sekundární 
struktuře downstream (po směru exprese) od AUG start kodonu bránící nasednutí ribozomu. 
K rozvolnění této sekundární struktury dochází po navázání tzv. translačního kontrolního 
elementu (TCE) po fertilizaci (Luo et al., 2011).  
I methylace reguluje přepis mRNA na proteiny v ještě nematurovaných oocytech, při maturaci 
oocytů i v časném embryonálním vývoji, ale hlavně při regulaci mRNA pro proteiny potřebné 
k meiotické maturaci oocytu (Keiper and Rhoads, 1997; Qi et al., 2016). Molekuly mRNA 
s vysoce methylovanými adenosiny v 5´UTR oblasti vykazovaly daleko menší míru translace 
v proteiny. Příkladem mRNA utlumených vysokou mírou methylace je cyklin B2 potřebný pro 
tvorbu mitotického vřeténka. Obecně se zdá, že se jedná hlavně o transkripty proteinů 
závislých na ATP. Je možné, že methylace hraje i roli v lokalizaci jednotlivých mRNA (Qi et al., 
2016). Tento způsob methylace je důležitý i pro specifickou iniciaci translace nezávislé na 
rozeznání 5´7-methylguanosinové čepičky. Iniciačními faktory je rozeznáván methyladenosin 
v 5´UTR oblasti. Tuto na čepičce nezávislou iniciaci translace zajišťují i jiné iniciační faktory jako 
eIf3, zatímco k obvyklé iniciaci translace závislé na rozeznání 5´7-methylguanosinové čepičky 
a rekrutování 40S ribozomu je potřeba faktor eIF4. Zatímco využití methylace při tomto 
způsobu iniciace je u somatických buněk využíván především při vystavení buněk stresu 
(Meyer et al., 2015), zdá se, že v oocytech je tento způsob častý i před maturací oocytů a to 
dokonce u esenciálních tzv. housekeeping genů (Keiper and Rhoads, 1997).  
K regulaci translace v oocytech dochází i na úrovni represorů jako například proteinu Xcat2 
specificky represujícího translaci v zárodečných buňkách. K umlčení translace tímto proteinem 
může docházet u polyadenylovaných i nepolyadenylovaných mRNA pomocí mechanismu 
represe založeném na 5´7-methylguanosinové čepičce, pomocí IRES sekvence před navázáním 
ribozomu a dalšími mechanismy (Lai et al., 2011). 
Výše zmíněné mechanismy vedou především k rozdílné translaci mRNA v čase. Pro správný 
vznik embrya je ale důležitá i rozdílná translace mRNA v prostoru. Některé mRNA jako mRNA 
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pro cyklin B1 jsou translatovány v každé buňce embrya, avšak k expresi jiných proteinů, jako 
např xCR1 dochází jen v animálních buňkách embrya, i když transkript tohoto proteinu je také 
poměrně rovnoměrně rozprostřen ve všech buňkách embrya a u všech transkriptů dochází k 
polyadenylaci. Ukazuje se, že tyto mRNA obsahují ojedinělou sekvenci v 3´UTR oblasti, přes 
kterou je ve vegetálních buňkách embrya exprese umlčena. Mohlo by jít o kooperaci této 
jedinečné oblasti s PBE a CUG-BP1 proteiny a na ně se vázajícími molekulami tvořícími další 
funkční ribonukleoprotein. Přesný mechanismus není znám (Zhang et al., 2009). K asymetrické 
expresi Wnt11 dochází pomocí jiného mechanismu a to místně specifické polyadenylace a tím 
i translace v dorzální části embrya (Schroeder et al., 1999).  
Posledním zmíněným mechanismem regulace asymetrie molekulárních determinantů 
v oocytech a embryu je na proteasomech závislá degradace proteinů. Může k ní docházet 
mnohonásobným navázáním molekul ubiquitinu na daný protein a jeho následnou degradací 
v proteasomech, jako k tomu dochází například u proteinů CPEB (Setoyama et al., 2007) či 
proteinu Mos (Nishizawa et al., 1993). K navázání ubiquitinu na proteiny, a tím jejich označení 
k degradaci, dochází u drápatky pomocí SCFβ-TrCP ubiquitin-ligázy při maturaci oocytů. Byla ale 
nalezena i dráha degradace proteinů pomocí proteasomů nezávislá na molekule ubiquitinu 
(Setoyama et al., 2007). Nejspíše je tato dráha degradace závislá na 20S podjednotce 
proteasomu a jiných proteinech specifických pro jednotlivé molekuly jako je tomu u degradace 
některých tumor supresorů v somatických buňkách (Asher et al., 2005). Přesný mechanismus 
na ubiquitinu nezávislé degradace v proteasomech během vzniku zárodečných buněk embrya 
není podrobně prostudován a nabízí tak další možnosti k výzkumu (Hwang et al., 2019). U 
drápatky byla tato dráha degradace poprvé experimentálně objevena na mRNA Dnd1 (Dead-
end1) a Trim36 a brání nadměrnému nabohacení těchto proteinů ještě v oocytu (Hwang et al., 
2019). K ovlivňování determinantů zárodečné linie buněk touto drahou dochází již v oocytech. 
Po oplození dochází k přesunu drtivé většiny mRNA pro proteasomy a samotných proteasomů 
do animální polokoule, tím pádem ve vegetální polokouli dojde k vzrůstu množství proteinů 






Drápatka vodní (Xenopus laevis) je významným modelovým organismem s hojně využívanými 
oocyty pro základní i klinický výzkum. V oocytech již během oogeneze dochází k ustanovení 
gradientu molekul podél animálně-vegetální osy, který zásadně ovlivňuje ustanovení tělních 
os, diferenciaci buněk a správný vývoj embrya. K asymetrickému rozložení molekul (tzv. 
determinantů buněčného osudu) dochází především časnou (METRO) a pozdní (Vg1) drahou 
do vegetálního pólu a kortexu a nejspíše difuzí do pólu animálního. K transportu molekul 
mRNA dochází díky jejich specifickým motivům v 3´UTR oblastech těchto transkriptů a na ně 
se vázajících komplexů proteinů, ovlivňující osud jednotlivých mRNA. Kromě asymetrického 
rozložení molekul nalezneme v nematurovaných oocytech i asymetrické rozložení základních 
organel oocytu jako pozici jádra (zárodečného váčku) v animální polokouli, většinu 
mitochondrií spolu s endoplazmatickým retikulem ve vegetálním pólu a rozdílnou 
cytoskeletární strukturu mezi oběma hemisférami. Animálně-vegetální osa přetrvává i po a 
oplození až do časného embryonálního vývoje, i když postupně vznikají nové tělní osy (dorzo-
ventrální, anterior-posteriorní osa a pravo-levá tělní osa) alespoň částečně vycházející 
z rozložení molekul v nematurovaném oocytu. Animálně-vegetální osa je také z hlediska 
jednotlivých mechanismů vzniku a rozložení molekul nejvíce z těchto os prostudována. 
K přetrvávání a regulaci některých takto rozložených molekul dochází v čase mnoha 
mechanismy jako regulací translace polyadenylací, vazbou na specifické 3´UTR oblasti mRNA, 
pomocí miRNA či například cílenou degradací.  
I když je drápatka využívána k výzkumům již skoro 100 let a klíčové složky jednotlivých 
mechanismů jsou známy, představuje ještě poměrně velké pole možností pro další výzkum. 
Velmi málo je známo například o animální polokouli celkově, o mechanismech transportu 
molekul do animální oblasti, o mechanismu fungování a samotné funkci některých proteinů 
RNP komplexů ovlivňující osud jednotlivých mRNA či o molekulárních mechanismech a 
propojenosti mezi jednotlivými tělními a oocytárními osami. Další výzkum je důležitý i 
z hlediska toho, že mnoho mechanismů a proteinů je evolučně zakonzervováno a homology 
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